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Le cycle de developpement du Bryopsis plumosa 

(Hudson) C. Agardh (Chlorophyta) d’lslande, en culture : 

un cycle monogenetique dans la population nord-atlantique 

S. JONSSON* 

RESUME. - Le cycle de developpement du Bryopsis plumosa de PIslande, un des points les 
plus septentrionaux de l’espece dans l’Atlantique Nord, a fait l’objet d'etudes en cultures 
experimentales. Les zygotes, resultant de l’anisogamie entre gametes issus de plantes dio'i- 
ques, engendrent des plantules rampantes filamenteuses. Celles-ci, apres dix-huit mois de 
«dormanceo, ont produit directement de nouveaux Bryopsis, sous des conditions de tern 
perature et d’eclairement extremement variees. Des zoides stephanocontes n’ont pas etc 
observes. Le cycle de developpement dans la population nord-atlantique ne differc pas de 
celui decrit pour le B. plumosa dans certaines populations de l’Europe du Nord. 

SUMMARY. - The life history of Bryopsis plumosa (Hudson) C. Agardh (Chlorophyta) 
from Iceland, in culture : a monophasic cycle in the north-atlantic population. The life- 
history of B. plumosa from Iceland, one of the most northernly site of the species in the 
North-Atlantic, has been studied in culture. Zygotes, derived from fusion of anisogametes 
released from unisexual plants, develop into filamentous germlings. Erect Bryopsis grew 
from the prostrate phase after 1 8 months of ((dormancy » under a variety of temperature and 
photoregime conditions. Asexual stephanokontic zoospores were not observed. The life- 
history in the north-atlantic population is similar to that described for B. plumosa in some 
northern European populations. 

INTRODUCTION 

Le Bryopsis plumosa a ete signale dans presque toutes les mers du globe, 
dans les zones comprises entre les tropiques et les regions temperees froides. 
Dans l’Atlantique Nord, 1’espece atteint une des limites de son aire de reparti¬ 
tion gcographique sur les cotes sud de 1’Islande, ou elle a ete trouvee pour la 
premiere fois en 1963 (JONSSON, 1963). 

D’importants travaux ont ete consacres aux cycles de developpement des 
especes du genre Bryopsis. Ces travaux, qui ont fait l'objet d’une mise au point 
detaillee (KERMARREC, 1974), ont mis l’accent sur l’interet des etudes compa- 
tees des cycles en fonction de l’origine geographique des especes. En ce qui 
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concerne le B. plumosa, les etudes ont porte sur diverses populations des cotes 
continentales et insulaires de l’Europe occidentale. Dans ces regions I’espece est 
dioique, formant des gametes reductionnels (ZTNNECKER, 1935; KERMAR- 
REC, 1 974) qui, apres copulations anisogames, engendrent des zygotes. Ceux-ci 
ne germent pas directement en nouvelles plantes de Bryopsis comme on 1'admet- 
tait autrefois. En culture, ils donnent naissance a des protonemas uninuclees, 
dont Involution est susceptible de variations geographiques. Dans la Mer du 
Nord, sur les cotes des Pays-Bas, les protonemas, apres une «dormance» plus ou 
moins longue, germent directement en redonnant des nouvelles plantes de 
Bryopsis (RIETEMA, 1969, 1970). Dans les regions plus meridionales, sur les 
cotes de Bretagne (France), du pays Basque (France) et de la Mediterranee, les 
protonemas, au lieu de germer directement, produisent preferentiellement des 
zoides stepbanocontes, lesquels donnent naissance a de nouveaux Bryopsis 
(RIETEMA, 1970; KERMARREC, 1974). Des essais de croisement montrent, 
en outre, que les differentes populations europeennes du B. plumosa sont inter- 
fecondes et que le type a developpement direct domine celui a developpement 
indirect par zoides (RIETEMA, 1970). Une exception remarquable s’observe, 
toutefois, dans la population d’Heligoland, ou l’on a trouve un taxon qui ne 
semble se croiser avec aucune des autres populations etudiees. Ce nouveau 
taxon, dioique, donne des protonemas produisant exclusivement des zo'ides 
stephanocontes. Il  a ete designe sous le nom de B. lyngbyei, ancienne denomina¬ 
tion du B. plumosa des lies Feroe, en raison de ressemblances morphologiques 
avec 1’espece feroeenne, voire avec le B. plumosa d’Islande. Ces populations 
appartiendraient a un seul groupement, qualifie de subarctique (KORNMANN 

et SAHLING, 1976). 

L’etude presente porte, a titre comparatif, sur la population nord-atlantique 
du B. plumosa, celle des cotes d’lslande, ou le cycle de developpement de 
Tespece etait encore totalement inconnu. 

MATERIEL ET METHODES 

Des plantes steriles formant des plumules a contour triangulaire, hautes de 
1 a 2 centimetres, caracteristiques du Bryopsis plumosa, ont ete recoltees le 
20 juillet 1977 sur les rochers envases, dans une flaque ombragee du littoral 
de Heimaey, lie principale de l’archipel volcanique des lies Vestman (Vestman- 
naeyjar), au sud de l’lslande (63°27’N, 20°15’W). Cette localite est celle ou 
Tespece fut initialement trouvee en Islande. Les temperatures moyennes des 
eaux en surface dans la region sont de 11°C en ete et 5,5 C en hiver, avec une 
salinite de l’ordre de 35%o. Deux autres localites du B. plumosa sont actuelle- 
ment connues en Islande, celles de Thorkotlustadir et Herdisarvik, situces sur la 
cote sud de la pcninsule de Reykjanes, a une centaine de kilometres de distance 
(K. GUNNARSSON, communication personnelle). L’espece, toujours tres rare, 
n’a pas ete trouvee dans les eaux froides subarctiques au nord et a l’est de Tile. 

Des cultures unialgales ont 6te obtenues au laboratoire a Paris, a partir de 
pinnules vcgctatives isolces des plantes-meres, placees a 20°C, sous un eclaire- 
ment journalier de 16 h et 1000 lx. Le milieu de culture est constitue d’eau de 
mer filtree puis enrichie selon la formule ES de Provasoli (PROVASOLI, 1968). 



DfiVELOPPEMENT DE BRYOPSIS PLUMOSA 53 

Le milieu contient du GeC>2 (0.5 mg/1) pour elimincr les Diatomees. Les plantes 
adultes issues d’explantats, analogues a celles recoltees dans la nature, ont ete 
reparties en plusieurs lots places a 15°C et aux memes conditions d'eclairement, 
en vue d’induire la reproduction. Des protonemas obtenus en grand nombre a 
partir de zygotes ont ete maintenus dans ces memes conditions, tout en renou- 
velant periodiquement le milieu. Cette souche a permis de preparer des lots 
experimental qui ont ete soumis a divers conditionnements, afin de preciser 
leur reaction vis-a-vis des facteurs du milieu exterieur. Chaque lot experimental 
contient une dizaine de protonemas dans 125 ml de milieu frais. 

RfiSULTATS 

Le cycle de developpement du B. plumosa d’lslande s’est accompli, en cul¬ 
ture, en 18 mois environ. 

I - — Obtention et developpement des zygotes 

L'espece islandaise forme des gametocystes qui naissent par la transformation 
des pinnules vegetatives ordinaires situees dans la portion inferieure du thalle 
(fig. 1. A). Cette transformation s’effectue par l’occlusion basilaire d’une pinnule 
et la reticulisation tres caracteristique de son contenu cytoplasmique parietal 
(fig. 1, B). L'espece apparait dio'ique. Les gametocystes males, reconnaissables 
3 l’ceil nu par leur teinte jaune-orange, liberent de petits gametes biflagelles, 
extremement mobiles et apparemment insensibles a la lumiere. Longs de 4 a 
7 Mm, larges de 2 a 3 pm, ils sont souvent filiformes; presque incolores, sans 
stigma decelable au microscope (fig. 1, C). Les gametocystes femelles, de teinte 
vert fonce, produisent des gametes plus gros, moins agiles, mais positivement 
phototactiques (fig. 1, C). Il sont longs de 7 a 10 Mm et larges de 4 a 5,5 pm, 
et generalement piriformes, pourvus au moins d’un chloroplaste contenant un 
pyrenoide et un stigma rouge. Les gametes femelles possedent dans leur grande 
majoritc deux flagelles, exceptionnellement 4 ou 7 ou 8 diversement inseres. 
Dans tous les cas, [emission des gametes s'effectue par un pore, rarement deux, 
situe lateralement a 1’extremite distale de la pinnule gametogene. 

La confrontation des gametes de sexes opposes n’a pu etre realisee que for- 
tuitement, apres quatre mois d’insucces, faute de disposer de materiel abondant 
ou de pouvoir controler efficacement la gametogenese. Quelques secondes apres 
a mise en contact des sexes opposes, il y a formation de planozygotes quadri- 
agelles (fig. 1, C) qui, au moment de se fixer au substrat, deviennent negati- 

vement phototactiques. 

Beaucoup de zygotes perissent tout de suite. Ceux qui survivent germent 
imme iatement. Au bout de 5 jours, alors que le stigma est encore visible, leur 
volume s’est considerablement accru (fig. 1, D), et apres 15 jours de culture, 
certains d’entre eux forment un siphon non cloisonne (fig. 1, E). Cette evolution 
se poursuit par la formation d’une plantule rampante, qui ne tarde pas a se 
rammer de faqon tout a fait anarchique. Apres 2 a 3 mois de culture, la crois- 
sance de ces plantules parait plus ou moins stationnaire. Elies ont alors atteint 
une ongueur de 5 a 10 mm et se detachent facilement du substrat (fig. 2). 
Apres coloration au carmin acetique ou au reactif de Feulgen, il apparait que 
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Fig. 1. — Bryopsis plumosa d’lslande. A : aspect d'unc plumule moncrant la localisation 
des gametocystes (g) dans la portion inferieure du thaile; - B : detail d'une region 
fertile montrant l’occlusion basilaire et la reticulisation cytoplasmique des pinnules 
gametogenes (g); -C : deux microgametes, un macrogamete et un planozygote quadri- 
flagelle vus au microscope interferentiel, apres fixation aux vapeurs osmiques; - D : zy¬ 
gotes ages de 5 jours, encore au stade coccoi'de: - E : debut d'allongement des zygotes, 
apres 15 jours de culture; noter l’asynchronisme du developpement des zygotes et la 
proportion relativement elevee de zygotes et/ou gametes restants degeneres (fleches). 

sans loca- chaque plantule possede un seul noyau de 35 Mm de diametre environ, 

lisation preferentielle. 
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Fig. 2. — Bryopsis plumosa d’lslandc; aspect general d'un protonema rampant a l'etat latent, 
apres 6 mois en culture: remarquer les ramifications buissonnantes. 

2. — Evolution des plantules rarapantes 

Les plantules de la souche-mere n’ont pas evolue pendant 18 mois. 

Au cours de cette periode des lots de plantules ont et6 soumis, chacun pen¬ 
dant 5 semaines, a des conditions de culture les plus variees portant sur l'inten- 
site lumineuse (700 a 2400 lx), la photoperiode (16 h jour/8 h nuit, 8 h jour/16 h 
nuit), la temperature (3°, 6°, 10°, 12°, 15°, 20°C) et le renouvellement, a peu 
pres quotidien, du milieu. D’autres milieux de culture (eau de mer naturelle, 
eau de mer enrichie selon la formule de Kermarrec (KERMARREC, 1974)) ont 
egalement ete employes. 

Ces experiences n’ont rien change a la situation stationnaire des plantules, 

mis a part les temperatures extremes (3 , 6°, 20°C) qui se sont revelees lethales. 
Le traitement des plantules par l’obscurit6, a 15°C, pendant 1 a 5 mois, suivi 
de leur transfert a la lumiere, de meme que leur transfert d’une temperature a 
l’autre ont eu le meme effet negatif. 

Un changement a ete constate en poursuivant les experiences avec les plan¬ 

tules de la souche-mere, agees de 18 mois. Dans une serie de lots places a une 
temperature de 15°C et a un eclairement journalier de 16 heures, sous 2000 lux, 
quelques plantules ont emis, environ 1 5 jours apres le debut de l’experience, des 
pousses qui se sont developpees rapidement en nouvelles plantes de Bryopsis. 
Des resultats analogues ont ete obtenus en soumettant des plantules aux condi¬ 
tions employees auparavant sans succes. Le tableau I met en parallele les resul¬ 
tats de deux series d’experiences, realisees dans des conditions identiques, a 



56 S. JONSONN 

deux moments differents de l’existence des plantules, a savoir a 9 mois et a 
18 mois. ll  montre, outre l’effet lethal des temperatures extremes, que seules les 
plantules agees de 18 mois sont capables de se developper. De plus, il apparait 
que ce developpement se realise sous diverses conditions de temperature et de 
photoperiodes. 

age des photoperiode (jour/nuit) : 16h/8h, 8h/16h - 1500 lx 
protonemas 6°C 10°C 12°C 15°C 20°C 

9 mois lethal 0 0 0 lethal 
18 mois lethal + + + lethal 

Tableau 1. Bryopsis plumosa-, levee de <cdormance» des protonemas d'ages differents sous 
diverses conditions de culture; absence (0) ou presence (+) de ffondes dressees apres 
environ 1 mois de culture. 

Fig. 3. — Bryopsis plumosa d'lslande. - A : aspect general d'un protoncma (pr), age de 18 
mois, portant une jeune fronde dressee (f) de Bryopsis-, - B ; detail de l'insertion de la 
fronde dressee (f) sur le protonema par un suspenseur (s). 

Source: MNHN, Paris 
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Chaque plantule rampante n’engendre qu’une seule plante de Bryopsis (fig. 3, 
A), exceptionnellement deux. Un menu filament, sorte de suspenseur, reunit la 
jeune fronde dressee a la plantule rampante (fig. 3B). Ce filament finit  par se 
rompre, donnant l’autonomie a la plante dressee. Les plantules rarrjpantes ne 
tardent pas, alors, a se desagreger. 

Les nouvelles pousses du Bryopsis sont d’abord formees d’un seul axe muni 
d’un rhizo'ide a la base. Des pinnules distiques apparaissent ensuite a la partie 
distale de l’axe, transformant la plante en plumule a contour triangulaire, carac- 
teristique de l’espece (fig. 4, A, B, C). En culture, ces plantes atteignent generale- 

ment une taille superieure a celle observee dans la nature en Islande. Leur mor- 

F'g. 4. - Bryopsis plumosa d’Islande; A, B, C : stades successifs de l’edification de la 
fronde dressee, apres la disparition des protonemas; noter la formation des pinnules en 
ordre distique a l’extremite distale des thalles et l’importance des formations rhizo'idales; 
7 D SUJCl a4ulte, fertile (9), age de 6 semaines; noter la disposition variable des pinnules 
due a la torsion de contrainte de.l’axe particulierement vigoureux dans ce cas. 
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phologie varie aussi selon les conditions de culture. La figure 4D montre, par 
exemple, un sujet qui a atteint 4 cm apres 6 semaines de culture a 15 C, sous un 
eclairement journalier de 16 heures, sous 1500 lx. Il presente un axe vigoureux, 
rigide, ramifie, garni de pinnules emises dans plusieurs plans. D’autres, ncs et 
maintenus a 10°C, sous un eclairement journalier de 8 heures, sous 2400 lux, 
ont atteint 7 cm en 3 mois. lls portent un grand nombre de rameaux secondaires 
regulierement pennes. Ces plantes ont fructifie en culture. 

3. — Devenir des gametes non f^condes 

A maintes reprises il a ete constate que les gametes liberes par des gameto- 

cystes isoles, degenerent au bout de quelques jours en culture. 11 en est de 
meme des gametes retenus dans leurs gametocystes partiellement vides. 

Une serie d’experiences entreprises avec 8 lots de macrogametes soumis a 
diverses temperatures (6°, 10°, 15°, 20°C), sous diffcrents photoregimes (2000 
et 500 lx : 16 et 8 heures d’eclairement journalier) ont aussi conduit a leur dege- 

nerescence. 

DISCUSSION 

Les etudes presentes montrent que le B. plumosa des cotes d’lslande est une 
espece dioi'que, capable de se reproduire exclusivement par voie sexuee. 

Les zygotes, issus de la fusion de gametes de tailles tres inegales, se develop- 
pent immediatement en culture, en donnant naissance a des protonemas uni- 
nuclees. Ceux-ci, apres une vie latente, qui s’ctale sur plus d’un an, engendrent 

directement de nouvelles plantes sexuees de Bryopsis. 

Il est interessant de noter que le developpement direct des protonemas de 
l’espece islandaise ne semble pas tributaire de la photoperiode, de l’intensite 
lumineuse et, dans une certaine mesure, de la temperature. Les experiences 
relatives a l'influence de ces facteurs suggerent que les protonemas exigent un 
certain seuil de maturation pour germer. Ce seuil une fois acquis, le developpe¬ 
ment direct du protonema se realise sous des conditions les plus varices. 

Il  convient aussi de souligner la longue duree de la «dormance» des protone¬ 
mas. Cette particularity pourrait etre de nature a favoriser la persistance de 
l’espece durant la saison defavorable, exceptionnellement longue dans les regions 

nordiques. 

Le developpement parthenogenetique des gametes produisant directement des 

protonemas n’a pas ete observe chez l’espece islandaise, en depit de conditions 
de culture extremement variees. Ce mode de reproduction, signale dans certaines 
populations du B. plumosa des cotes de la Manche pourrait etre du, en realite, 
au developpement direct des zo'ides diplo'ides, nes a la suite d’une meiose 
manquee, lors de la gametogenese (KERMARREC, 1972, 1974). Une telle possi¬ 
bility avait deja ete mise en evidence chez le Siplxonocladus pusillus (JONSSON 

et PUISEUX-DAO, 1959). 

Il n’a pas ete possible, non plus, d’observer la sexualisation des protonemas de 
1’espece islandaise. Ce curieux phenomene, observe en culture chez le Bryopsis 
hypnoides de Terre-Neuve (BARTLETT et SOUTH, 1973), conduit a la multipli- 
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cation des protonemas par reproduction sexuee, en quelque sorte neotenique. 
L’apparition dc la fronde dressee se fait ensuite directement a partir d’un proto- 

nema. et non pas par zo'ides stephanocontes. 

Le cycle de developpement du B. plumosa d’Islande, caracterise par l’exis- 
tence de protonemas a developpement direct, presente beaucoup d’analogie 
avec celui decrit dans certaines populations de l’Europe du Nord, en particulier 
des Pays-Bas (RIETEMA, 1969, 1970). Ce type de cycle se rencontre cgalement 
dans diverses populations nord-europeennes du B. hypnoides (NEUMANN, 1969, 
1974: RIETEMA, 1971: D1AZ-PIFERRER et BURROWS, 1974). Cette espece, 
qui recouvre la meme aire de repartition geographique que le B. plumosa, est 
generalement consideree comme une espece independante, en raison de sa 
moncccie. En rcalite, il semble qu'il n’y a pas de barrieres genetiques entre elle et 
le B. plumosa (KORNMANN et SAHLING, 1976). Par contre, il  apparalt que le 
cycle de l’espece islandaise differe de celui du B, lyngbyei recemment identifie 
a Heligoland. En effet, un des caracteres majeurs du nouveau taxon d’Heligoland 
serait le developpement exclusif des protonemas par zo'ides stephanocontes. 
Or ce type de cycle, d’apres les etudes presentes, paralt absent dans la popula¬ 
tion d'lslande. L’hypothese de KORNMANN et SAHLING relative a l’existence 
d’un groupe nord-atlantique, voire sub-atlantique, paralt done encore trop 
fragile pour etre retenue. Toutefois, compte tenu des variations geographiques 
des cycles dans le genre Bryopsis, cette hypothese n’est pas a exclure definiti- 
vement. Des experiences d’hybridation entre populations nordiques et meridio- 
nales sont necessaires pour elucider ce probleme. 
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